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I  examined  how  agricultural  management  influences  soil  communities  (including 
microorganisms and invertebrates), in particularly how it affects the flux of C through the soil 
food  web.  The  study  was  performed  in  the  framework  of  the  ‘GRASSMANN’  (Grassland 
Management) experiment, manipulating agricultural management practices including fertilizer 
addition (‐NPK and +NPK), sward cutting frequency (one and three cuts per year) and sward 






but not bacterial PLFAs  (phospholipid  fatty acids) varied with sward composition,  indicating 
fungi to respond more sensitively to changes in grassland management and sward composition 
as compared to bacteria. Abundances of dipterans and beetles increased with fertilizer addition 
but  decreased with  higher  cutting  frequency.  Epigeic  earthworms  benefited  from  reduced 
proportion of monocotyledons. Overall, however, the results indicate that the majority of soil 
invertebrate  taxa  are  rather  insensitive  to  variations  in  grassland management  practices. 











to  trace  the  flux  of  C  into  microorganisms  (Chapter  3)  and  soil  animals  (Chapter  4).  As 
documented in the second study (Chapter 3), focusing on soil microorganisms, the fungal‐to‐
bacterial  atom  percent  excess  ratio  of  PLFAs was  at  a maximum  early  in  the  experiment, 
indicating  that  in  relative  terms  fungi are  initially more efficient  in capturing  low molecular 
weight C  compounds entering  the  soil  in pulses  than bacteria, whilst  in  later  stages of  the 
experiment  the  opposite was  true.  These  results  challenge  the  established  idea  of  a  ‘fast 
bacterial’ and a ‘slow fungal’ channel. Furthermore, the incorporation of glucose C into fungi 
was most pronounced at the first two sampling dates, two and six weeks after glucose addition, 












C  into  soil  animal  species  varied markedly  with  species  identity,  suggesting  detritivorous 
microarthropods to complement each other in channelling microbial C through soil food webs. 
Fertilizer addition markedly reduced the concentration of glucose C in most soil animal species 















































Interest  in  soil  processes  such  as  decomposition  and mineralisation  is  increasing,  as  these 
processes affect carbon (C) sequestration. The influence of anthropogenically induced land use 
change on C  sequestration  is of major concern  (Post and Kwon 2000;  Jastrow et al. 2007). 
Investigations  on  soil  processes  are  particularly  important  as  soil  comprises  the  largest 
terrestrial C pool (Jones and Donnelly 2004).  
Most C in belowground systems is bound in complex and recalcitrant compounds, such as lignin 
















and  fungal  energy  channel,  respectively  (Coleman  et  al.  1983;  Moore  and  Hunt  1988). 















trophic  levels, species are  forming a gradient  from  those predominantly  feeding on  litter  to 
those predominantly feeding on microorganisms (Eissfeller et al. 2013; Scheu and Falca 2000). 










Falca 2000; Tiunov 2007). Furthermore,  13C and  15N used as stable  isotope  tracers allow  to 
follow  C  and  N  fluxes  through  belowground  systems  including  soil  microorganisms  and 
invertebrate communities (Ostle et al. 2007; Pollierer et al. 2007; Strickland et al. 2012). For 
















of  the EU‐25  land area  (Stoate et al. 2009).  Since  the 1960s management of grasslands  in 
Europe  has  been  intensified  continuously.  Nitrogen  (N)  fertilizer  inputs  led  to  increased 
aboveground plant biomass and resulted in earlier and more frequent cutting (Walker et al., 









However,  increased plant productivity, due  to N  fertilization,  is also associated with higher 
arthropod abundance in the aboveground system, in particular that of herbivore taxa (Siemann 
1998;  Haddad  et  al.  2000).  In  contrast,  studies  investigating  the  belowground  system 
documented  inconsistent  responses of soil  invertebrates  to N  fertilization with  increases or 
decreases  in abundances  typically being  limited  to  few  taxa whereas most  taxa  showed no 
response (Bardgett and Cook 1998; Cole et al. 2005; 2008; Eisenhauer et al. 2013). In a meta‐
analysis  Treseder  (2008)  found microbial  biomass  to  decline  by  15%  on  average  under N 






Frequent  cutting  of  grassland  increased  the  mortality  of  aboveground  invertebrates  and 
stimulated emigration of the surviving mobile fauna (Thorbek and Bilde 2004; Humbert et al. 









Increased  numbers  of  plant  species  in  grassland  systems  are  associated with  increased  C 
sequestration in soil (Tilman et al. 2006; Fornara and Tilman 2008). However, the increase in C 
sequestration  is unlikely due  to plant diversity per se,  it more  likely results  from changes  in 
functional traits of one or more plant functional groups. For example, N fixing legumes play an 
important  role  in enhancing soil C and N storage  (Fornara and Tilman 2008; De Deyn et al. 
2009).  Also, microbial  biomass,  and  the  abundance  of  collembolans  and  earthworms  are 
increased in presence of legumes (Gastine et al. 2003; Salamon et al. 2004).  
The scarce studies on grassland management practices on soil organisms and their inconsistent 
results call  for  further  investigations. With  this  thesis  I am aiming  to elucidate  the complex 
responds of below ground soil systems to management practices, i.e. fertilizer addition, cutting 











German Weather  Service).  Prior  to  the  experiment,  the  site  was  used  for  cattle  grazing. 
Vegetation  is  classified  as  nutrient‐poor  montane  mesic  Lolio‐Cynosuretum.  The  soil  is 
characterized as Haplic Cambisol. 























Focusing on  the belowground  food web of grassland  in  the  framework of  the GRASSMAN‐
experiment, I aimed to  investigate the effect of different management regimes (i.e. fertilizer 







In  Chapter  2,  the  abundance  of  soil microorganisms  and  soil  animals were  recorded  and 
























feeding  as  primary  decomposer  on  litter  or  living  as  herbivores  by  feeding  on  roots  (not 
incorporating  glucose  C)  from  those  functioning  as  secondary  decomposers  feeding  on 
microorganisms  (incorporating glucose C).  It was expected  that  in  fertilized  treatments and 
swards  increased  in dicotyledons  (especially  legumes)  the  importance  of direct  feeding on 
plants and litter to outweigh the importance of microorganisms as food resource, as plants in 
those treatments have higher nutritional status. 13C incorporation of glucose C into soil animal 


















Berg  B,  McClaugherty  C  (2008)  Plant  Litter :  Decomposition,  Humus  Formation,  Carbon 
Sequestration 2nd ed. Springer, Berlin. 
Bertin  C,  Yang  X, Weston  LA  (2003)  The  role  of  root  exudates  and  allelochemicals  in  the 
rhizosphere. Plant and Soil 256, 67–83.  
Cole L, Buckland SM, Bardgett RD  (2005) Relating microarthropod community structure and 


















































Isaacs  R,  Tuell  J,  Fiedler  A,  Gardiner M,  Landis  D  (2009) Maximizing  arthropod‐mediated 
























Moore  J, Hunt H  (1988)  Resource  compartmentation  and  the  stability  of  real  ecosystems. 
Nature 333, 261–263. 
Ostle N, Briones MJI, Ineson P, Cole L, Staddon P, Sleep D (2007) Isotopic detection of recent 
photosynthate  carbon  flow  into  grassland  rhizosphere  fauna.  Soil  Biology  and 
Biochemistry 39, 768–777.  
Paterson E, Osler G, Dawson LA, Gebbing T, Sim A, Ord B (2008) Labile and recalcitrant plant 








Petersen U, Wrage N,  Köhler  L,  Leuschner  C,  Isselstein  J  (2012) Manipulating  the  species 
composition of permanent grasslands—A new approach to biodiversity experiments. Basic 
and Applied Ecology 13, 1–9.  


















Ruf  A,  Kuzyakov  Y,  Lopatovskaya  O  (2006)  Carbon  fluxes  in  soil  food  webs  of  increasing 




Walker BH, Walker M, Wall DH  (2000) Global biodiversity scenarios  for  the year 2100. 
Science 287:1770–1774.  













Strickland MS, Wickings K, Bradford MA  (2012) The  fate of glucose, a  low molecular weight 
compound of root exudates,  in the belowground  foodweb of  forests and pastures. Soil 
Biology and Biochemistry 49, 23–29.  
Thorbek  P,  Bilde  T  (2004)  Reduced  numbers  of  generalist  arthropod  predators  after  crop 
management. Journal of Applied Ecology 41, 526–538.  
Tilman D, Hill  J,  Lehman  C  (2006)  Carbon‐Negative  Biofuels  from  Low‐Input High‐Diversity 
Grassland Biomass. Science 314, 1598–600.  















Vitousek  PM, Mooney  HA,  Lubchenco  J, Melillo  JM  (1997)  Human  domination  of  Earth’s 
ecosystems. Science 277, 494–499.  




































continuous  management  intensification,  potentially  threatening  ecosystem  services.  We 
analysed the impact of management of permanent grassland, i.e. fertilizer addition (‐NPK and 
+NPK),  cutting  frequency  (one and  three  cuts per year) and herbicide application  targeting 
either dicotyledons or monocotyledons, on microorganisms and soil animals. Microbial biomass 
decreased  in treatments cut once with fertilizer addition. However,  in treatments cut thrice 




dipterans  and  beetles  increased with  fertilizer  addition  but  decreased with  sward  cutting 
frequency. Epigeic earthworms benefited  from reduced proportion of monocotyledons. The 
results  indicate  that  microbial  parameters  more  sensitively  respond  to  intensification  of 












of  the EU‐25  (European Union, with 25 member states, 2004‐2006)  land area  (Stoate et al. 
2009). Since the 1960s management of grasslands in Europe has been intensified continuously, 






function as drivers of ecosystem  services,  such as  low herbivore pest  load, pollination and 
decomposition (Tscharntke et al. 2005; Isaacs et al. 2009). However, beside negative effects on 
diversity  increased  plant  productivity  is  associated  by  higher  arthropod  abundance  in 
aboveground system (Siemann 1998; Haddad et al. 2000). Similarly, in the belowground system 




exudates  into  the  rhizosphere  (Marschner et al. 1996; Bazot et al. 2006). Variations  in  the 
release of root C are likely to be responsible for changes in soil microbial biomass in grassland 
systems  of  different  diversity  (Eisenhauer  et  al.  2010),  but  effects  of  nitrogen  addition  on 
microorganisms remain little understood (Treseder 2008).  
Frequent  cutting  of  grassland  increases  the  mortality  of  aboveground  invertebrates  and 
stimulates emigration of the surviving mobile fauna (Thorbek and Bilde 2004; Humbert et al. 
2012). On the other hand, cutting increases microbial biomass, presumably due to stimulating 
root  exudation  (Mawdsley  and  Bardgett  1997; Guitian  and  Bardgett  2000),  and  this  likely 
beneficially affects decomposers and thereby also higher trophic level invertebrates. 
Increased plant species number  in N  limited grassland systems  is associated by  increased C 
sequestration in soil (Tilman et al. 2006). However, the increase in C sequestration is unlikely 
due to plant diversity per se, rather, it likely results from changes in functional traits of one or 







increased  in presence of  legumes  (Gastine et al. 2003; Salamon et al. 2004). However,  soil 
microorganisms also have been found to respond  little to changes  in plant functional group 
composition (Marshall et al. 2011), but rather to changes in plant diversity (Eisenhauer et al. 
2013)  and  fungal  communities  have  been  shown  to  vary  with  grass  species  identity 
(Mouhamadou et al. 2013).  
The scarce studies on effects of grassland management practices on soil organisms and their 
inconsistent  results  call  for  further  investigations.  Therefore,  we  studied  variations  in 
community structure of soil microorganisms and animals in a temperate grassland system as 
affected by NPK fertilizer addition, cutting frequency and sward composition, i.e. variations in 
plant  functional  groups.  We  hypothesized  that  (1)  fertilizer  addition  increases,  (2)  more 
frequent  cutting  decreases,  and  (3)  herbicide‐induced  increase  in  the  abundance  of 








The  experiment  was  carried  out  within  the  framework  of  the  ‘GRASSMAN’  (Grassland 
Management)  experiment  investigating  effects  of  grassland  management  on  ecosystem 
functioning  (Petersen et al. 2012). The study site  is  located  in  the Solling, a small mountain 









The  experiment was  set  up  in  2008  in  a  full  factorial  design  comprising  the  factors  sward 




applying  herbicides  targeting  either  dicotyledons  or  monocotyledons,  resulting  in  sward 
composition  reduced  in dicotyledons  (DR) or monocotyledons  (MR); plots not  treated with 
herbicides served as control (Ctr). In 2010 the DR sward comprised 78.0%, 21.8% and 0.2%, the 
MR sward 49.3%, 48.7% and 2.0% and the Ctr sward 65.7%, 32.8% and 1.5% of grasses, herbs 









soil microbial biomass  (Cmic) and phospholipid  fatty acids  (PLFA). Cmic, basal  respiration and 
specific  respiration  were  determined  using  SIR  (substrate‐induced  respiration),  i.e.,  the 























In May 2010 one small  (5 cm Ø) and one  large soil core  (20 cm Ø) per plot were  taken  for 
extracting  soil  meso‐  and  macrofauna,  respectively.  Samples  were  divided  into  sward, 









values.  Earthworms  and  collembolans  were  first  analysed  by  MANOVA  and  individual 
taxonomic  groups with  (protected)  ANOVAs.  Analyses were  performed  using  SAS  9.2  (SAS 
Institute, Cary, NC, USA) Principal components analysis (PCA) was performed using CANOCO for 


























































   Block     Fertilizer     Sward      Cut     Fertilizer x Cut 
   F  P     F  P     F  P     F  P     F  P 
Cmic  0.67  0.649    7.31  0.009    0.34  0.711    6.78  0.012    7.21  0.010 
BR  0.75  0.593    2.55  0.116    0.96  0.389    2.30  0.135    3.04  0.087 
Mic SR  1.12  0.036    0.68  0.414    2.29  0.111    0.65  0.425    0.86  0.359 
Bacterial PLFAs  17.55  < 0.0001    2.66  0.113    0.63  0.542    2.61  0.117    1.10  0.302 
Fungal PLFA  9.62  0.000    0.87  0.359    6.01  0.006    0.40  0.534    2.04  0.163 
Fungal‐to‐bacterial PLFA ratio  3.88  0.019    2.29  0.141    6.52  0.004    0.03  0.854    1.08  0.306 
Gram negative‐to‐Gram positive 
PLFA ratio 













   Fertilizer    Sward     Cut 
   ‐NPK  +NPK    Ctr  DR  MR    One   Three 
Cmic  977 ± 153  868 ± 206  893 ± 178  936 ± 188  938 ± 203  871 ± 219  972 ± 138 
BR  6.25 ± 1.76  5.68 ± 1.57  5.86 ± 1.49  6.35 ± 2.00  5.66 ± 1.48  5.69 ± 1.60  6.22 ± 1.73 
Mic SR  6.36 ± 1.27  6.61 ± 1.23  6.59 ± 1.18  6.80 ± 1.53  6.05 ± 0.85  6.61 ± 1.21  6.37 ± 1.29 
Bacterial PLFAs  51.52 ± 13.65  47.62 ± 13.16   46.50 ± 11.16  50.92 ± 15.85  51.15 ± 13.36  47.09 ± 13.47  51.66 ± 13.24 
Fungal PLFA  0.60 ± 0.38  0.70 ± 0.42  0.49 ± 0.22  0.58 ± 0.37  0.87 ± 0.47  0.62 ± 0.33  0.69 ± 0.45 
Fungal‐to‐bacterial PLFA 
ratio 
0.011 ± 0.006  0.014 ± 0.007  0.010 ± 0.003  0.011 ± 0.005  0.017 ± 0.008  0.013 ± 0.005  0.013 ± 0.008 
Gram negative‐to‐Gram 
positive PLFA ratio 






The total abundance (including soil and  litter  layer and hereafter  just named abundance) of 
epigeic earthworms varied with sward composition and was higher in MR than in DR swards, 
with  the Ctr being  intermediate  (Table 3 and 4). The abundance of dipterans  (Diptera) was 
significantly higher  in fertilized as compared to non‐fertilized treatments (Table 3 and 4; Fig. 















taxa  including  Staphylinidae  (78  ±  19%),  Cantharidae  (10  ±  17%),  Elateridae  (7  ±  8%)  and 
Carabidae (4 ± 6%). Adult beetles also comprised mainly predators such as Staphylinidae (83 ± 




































































 Block    Fertilizer  Sward  Cut    Fertilizer x Cut  Sward x Cut    Fertilizer x Sward x Cut 
   F  P     F  P    F  P    F  P     F  P    F  P    F  P 
Lumbricidae  2.15  0.030    0.13  0.879  3.28  0.014  0.05  0.952    0.94  0.399  1.16  0.331  1.64  0.204 
   epigeic  1.03  0.409    0.24  0.628  4.67  0.014  0.06  0.805    0.04  0.849  0.70  0.503  0.18  0.832 
   endogeic  3.40  0.010    0.01  0.939  1.56  0.221  0.05  0.816    1.91  0.173  1.62  0.208  0.98  0.423 
Diptera  5.10  0.001    4.64  0.036  1.30  0.282  8.73  0.005    1.73  0.195  3.64  0.033  0.10  0.907 
Oribatida  3.50  0.009    3.46  0.069  0.56  0.573  0.00  0.957    1.03  0.316  1.02  0.367  1.08  0.349 
Collembola  153.81  0.000    1.17  0.343  1.12  0.345  1.38  0.253    0.92  0.479  0.57  0.833  1.06  0.404 
Coleoptera  1.05  0.398    13.16  0.001  2.20  0.121  1.01  0.319    6.46  0.014  1.08  0.347  0.81  0.450 
Chilopoda  0.29  0.917    0.95  0.334  0.35  0.707  1.09  0.301    1.56  0.217  4.70  0.013  3.58  0.035 
Aranea  0.98  0.437    1.40  0.243  2.73  0.075  0.01  0.922    1.86  0.179  1.02  0.368  2.21  0.120 












   Fertilizer    Sward     Cut 
   ‐NPK  +NPK    Ctr  DR  MR    One   Three 
Lumbricidae  431 ± 228  416 ± 181    450 ± 250  384 ± 201  431 ± 211    363 ± 154  492 ± 234 
   epigeic  113 ± 80  140 ± 107    114 ± 122  90 ± 80  175 ± 122    115 ± 81  140 ± 109 
   endogeic  322 ± 194  262 ± 151    336 ± 214  294 ± 182  256 ± 161    244 ± 134  350 ± 202 
Diptera  665 ± 863  934 ± 1213    740 ± 610  823 ± 1466  849 ± 990    1082 ± 1388  525 ± 433 
Oribatida  26348 ± 16464  20980 ± 20002    24122 ± 18173  17912 ± 11614  28920 ± 22416    23693 ± 19658  23792 ± 17345 
Collembola  32561 ± 25747  39242 ± 27638    31447 ± 23622  35630 ± 22877  40350 ± 32717    33545 ± 26892  37756 ± 26746 
Coleoptera  906 ± 308  1209 ± 481    934 ± 255  1177 ± 551  1080 ± 424    1125 ± 523  998 ± 309 
Aranea  324 ± 167  382 ± 194    310 ± 163  328 ± 164  422 ± 203    342 ± 149  366 ± 212 
Chilopoda  55 ± 71  36 ± 51    49 ± 69  48 ± 60  40 ± 57    40 ± 60  51 ± 63 



















































frequency  and  herbicide  application  targeting  either  dicotyledons  or monocotyledons,  on 
biomass, activity and composition of microorganisms and abundance of soil animals. Microbial 
biomass  and  soil  arthropods  (dipterans  and  beetles)  responded  to  cutting  frequency  and 
fertilizer  addition,  whereas  fungal  abundance  and  earthworm  abundance  to  sward 
composition. 
In swards cut once microbial biomass decreased with fertilization, supporting earlier findings 
that  soil microorganisms  in grassland are negatively affected by  fertilization  (de Vries et al. 
2007), presumably due  to  reduced  release of  root C  into  the  rhizosphere  (Marschner et al. 
1996),  which  has  been  suggested  to  be  responsible  for  changes  in  soil microbial  growth 
(Eisenhauer et al. 2010). However, in swards cut thrice microbial biomass did not decline with 
fertilizer addition suggesting that cutting frequency alleviates the detrimental effect of fertilizer 
input, presumably due  to higher  root exudation  (Mawdsley and Bardgett 1997; Guitian and 





Lange et  al.  (2014)  found  legumes  to negatively  affect  fungal biomass.  Further  studies  are 
needed to uncover the mechanisms how sward composition affects the relationship between 
bacteria and fungi in soil. 
As expected,  fertilizer addition  increased  the abundance of some  taxa of soil  invertebrates, 
namely beetles and dipterans, but the opposite was true for entomobryid collembolans and in 
trend  also  for  oribatid mites.  However,  in  general  the  effect  of  fertilizer  addition  on  the 
abundance of most  soil  invertebrate  taxa was minor  e.g.,  total  collembolans  and  all  other 









increased  plant  nutrient  concentrations  generally  resulting  in  increased  abundances  of 
arthropods in particular that of herbivore taxa (Haddad et al. 2000; Siemann 1998). Dipterans 
either  increased or did not  respond  to mineral  fertilizer addition  (Frouz 1999).  In our study 
dipterans increased significantly with fertilization, suggesting that they benefited from higher 




i.e.  entomobryid  collembolans  and  oribatid mites,  respond  in  the  opposite  way  with  the 
abundance decreasing with  fertilization. Most entomobryid  collembolans and oribatid mite 
species are secondary decomposers relying on microorganism as food (Schneider et al. 2004; 
Chahartaghi  et  al.  2005; Maraun  et  al.  2011),  the  decline  in  abundance  in  these  groups 
therefore likely was due to reduced microbial biomass in fertilized treatments. 
Epigeic  earthworms were more  abundant  in MR  than DR  sward.  Feeding  on  litter  epigeic 
earthworms heavily rely on high quality  food resources such as  legume  litter  (Gastine et al. 
2003).  Therefore,  they  likely  benefited  from  reduced  proportion  of  grasses  and  increased 
proportion of herbs,  in particular  legumes,  in MR  sward. Supporting  this conclusion  root N 
concentrations of herbs at the study site were higher than those of grasses (Leuschner et al. 
2013). 
The majority  of  beetles  at  our  study  sites  comprised  Staphylinidae, which  typically  live  as 
generalist  predators,  feeding  on  small  arthropods  (Bohac  1999).  As  the  abundance  of 
microarthropods was little affected by experimental treatments variations in the abundance of 
staphylinid  beetles  likely was  due  to  different  abundances  of  dipteran  larvae.  Indeed,  the 
abundance of beetles increased parallel to that of dipterans in fertilized treatments as well as 
in treatments cut only once per year. However, beetles may also have benefited from denser 
vegetation  in  treatments with  fertilizer addition and only one cut per year as Staphylinidae 
prefer shaded microhabitats (Bohac 1999; Dauber et al. 2005). Further, lower cutting frequency 
may have improved overwintering conditions of Staphylinidae (Collins et al. 2003). The more 









studied  management  practices  and  variations  in  sward  composition.  Potentially,  the  low 
responsiveness was due to the relatively short time the experiment was lasting, as it was set up 
only two years before taking samples. A number of studies stressed the need for  long term 
studies  lasting  several  years  allowing  evaluation  of management  effects  on  soil  organisms 
(Wardle et al. 1999; Gastine et al. 2003). Eisenhauer et al.  (2012) emphasised  the  time  lag 
between  changes  in  plant  diversity  and  community  composition  and  the  response  of  the 
belowground  system,  due  to  buffering  by  the  pool  of  soil  organic matter.  Generally,  the 






to  the  interaction  of  cutting  frequency  and  fertilizer  addition,  and  fungal  abundances 
responding to sward composition, microorganisms are more sensitively responding to changes 
in  grassland  management  than  soil  invertebrates.  The  more  sensitive  response  of 
microorganisms  also  is  reflected  by  the  fact  that  fertilizer  addition  and  cutting  frequency 
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In  permanent  grassland  the  influence  of  NPK  fertilizer  addition  and  sward  composition 
(proportion of plant  functional groups) on soil microorganisms and  the  incorporation of  13C 
labelled  glucose  into microbial  tissue  were  studied  for  52  weeks. Microbial  biomass  was 
analysed by  chloroform  fumigation‐extraction  (CFE),  soil microbial  community  structure by 
phospholipid fatty acids (PLFAs) and incorporation of labelled glucose into microorganisms by 
gas  chromatography‐combustion‐isotope  ratio  mass  spectrometry  (GC‐C‐IRMS).  13C 
incorporation  into  PLFA  biomarkers  suggested  that  after  two  and  six  weeks  fungi  most 
efficiently  captured  glucose  C  compared  to  later  sampling  dates,  whereas  in  bacteria  it 




































assimilated C by plants  (‘green C‘) or via plant  litter,  i.e. dead  roots and  leaves  (‘brown C‘). 
Generally, it is assumed that the grand majority of plant biomass enters the decomposer system 
as  dead  organic matter  (Gessner  et  al.  2010).  However,  e.g.  in managed  grasslands,  root 
exudates may override  the  importance of  litter  in  fuelling decomposer  systems as  in  these 
systems the aboveground biomass is removed as plant yield. Plants release up to 20% of the 
photosynthetically fixed C through roots (Hütsch et al. 2002), but C input via root exudates and 
rhizodeposits  is  affected  by  a  number  of  factors.  For  example, N  fertilization  decreases  C 




















management regimes  including grasslands received  increasing  interest, as  they affect major 
ecosystem services, such as C sequestration and storage in soil organic matter (Post and Kwon 
2000;  Jones and Donnelly 2004;  Jastrow et al. 2007). Typically,  in grasslands a high  ratio of 




Phospholipid  fatty  acid  (PLFA)  analysis  is  a  commonly  used  method  for  analysing  the 
composition  of  soil microbial  community  structure  (Frostegård  et  al.  2011)  and  allows  to 
reliably determine the relative bacterial and fungal biomass in soil (Frostegård and Bååth 1996). 
Further, gas chromatography‐combustion‐isotope  ratio mass  spectrometry  (GC‐C‐IRMS)  is a 
powerful  tool  to  follow  the  incorporation  of  C  of  different  origin  into  soil microorganisms 
thereby allowing  to  trace  the  channelling of  these  compounds  into basal decomposer  taxa 
(Evershed et al. 2006; Bird et al. 2011; Yao et al. 2012). In this study we used PLFAs to analyse 





























composition  were  established  by  applying  herbicides  targeting  either  dicotyledons  or 




























(K2SO4)  (Potthoff  et  al.,  2003).  Filtrates  for  analysing microbial  biomass were  frozen  until 
measurement with  Dohrmann  DC‐80  Carbon  analyser  equipped with  an  infrared  detector 
(Rosemount  Analytical  Division,  Santa  Clara,  USA)  using  ultraviolet  enhanced  persulfate 



























isotope‐ratio‐monitoring mass  spectrometer  (GC‐C‐IRMS)  using  Thermo  Finnigan  Trace  GC 
coupled via a GP interface to a Delta Plus mass spectrometer (Finnigan, Bremen, Germany). To 
verify correct identification of FAs some samples were analysed by GC‐MS using a Varian CP‐
3800  chromatograph  coupled  to  a  1200L mass  spectrometer  (Varian,  Palo Alto, USA).  The 
measured  isotope  ratios were  corrected  for  the  additional methanol  group  added  during 
transesterification using the procedure of Abraham et al. (1998).  




Carbon  isotope  ratios are  reported  in δ notation  (‰)  relative  to Vienna Pee Dee Belemnite 
standard  (V‐PDB)  calculated as  δ13C =  (Rsample/RV‐PDB – 1)  x 1000, with Rsample and RV‐PDB  the 
13C/12C ratios of the sample and V‐PDB (0.0111802), respectively. Samples with the mean δ13C 
values of PLFAs differing  from  the mean  δ13C of  control  samples  (‐27.44) by  less  than  the 















The  effect  of  fertilizer,  sward  type  and  sampling  time  on  absolute  values  of  PLFAs  (total 









































at  each  of  the  other  sampling  dates  PLFA  composition  differed  significantly  between  each 
other, mainly due to FAs  i17:0 and cy17:0  (DFA; F30,244 = 7.58, P < 0.001). As there were no 
significant  interactions  with  time  data  were  pooled  for  time.  PLFA  composition  differed 




positive  bacterial  markers  a15:0  and  i16:0  in  fertilization  treatments  exceeded  those  in 
treatments without fertilization, in FA a15:0 with the differences increasing in the order C < DR 
< MR sward (fertilizer x sward type  interaction; F2,69 = 5.21, P = 0.008 and F 1,69 = 11.70, P = 












  Fertilizer  Sward type  Time   
  F  P  F  P  F  P   
Cmic  10.34 0.004  1.38  0.271  10.99  <0.001   
Bacterial PLFAs  12.52 0.003  0.90  0.426  4.21  0.010   
Fungal PLFA  3.93  0.066  3.67  0.051  9.96  <0.001   
Fungal‐to‐bacterial 
PLFA ratio 
1.35  0.253  5.07  0.021  11.62  <0.001   
Gram negative‐to‐gram 
positive bacteria ratio 
9.95  0.007  0.73  0.499  6.16  0.001   











  Fertilizer    Sward type    Time 
































































































































Figure  1 Differences  in  FA  patterns  between  experimental  treatments  as  indicated  by  discriminant 




Table  3  F‐  and  P‐values  of Mahalanobis  distances  between  treatment means  presented  in  Fig.  1. 
Significant effects are given in bold. As there were no significant interactions with time data were pooled 
for  time,  i.e.  only  effects  of  fertilization  and  sward  type  are  shown.  ‐NPK  =  not  fertilized,  +NPK  = 
fertilized, C = Control, DR = dicotyledons reduced, MR = monocotyledons reduced.  
    ‐NPK    +NPK 
    C    MR  DR  C    MR 
    F    P    F    P  F  P  F  P    F    P 
‐NPK 
MR  1.06    0.3996                         
DR  2.68    0.0070    3.38    0.0010                
                                 
+NPK 
C  5.31    0.0000    5.34    0.0000 2.27 0.0215            
MR  5.13    0.0000    4.86    0.0000 3.56 0.0006 1.59 0.1238         
DR  4.62    0.0000    4.54    0.0000 2.64 0.0077 0.92 0.5187    1.21    0.2969
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1;  fertilizer  x  sward  x  time  interaction;  F6,25 = 2.55, P = 0.027).  13C  incorporation  into PLFA 
























fungal PLFA as well as  fungal‐to‐bacterial PLFA  ratio and gram negative‐to‐gram positive PLFA  ratio. 
Significant effects are given in bold. Gram negative‐to‐gram positive PLFA ratio had a significant fertilizer 
x sward type interaction (F2,15 = 3.80, P = 0.046) and Cmic had a significant fertilizer x sward type x time 
interaction  (F6,25  =  2.55,  P  =  0.028)  not  shown  in  the  table,  none  of  the  other  interactions were 
significant. 
  Fertilizer  Sward  Time   
  F  P  F  P  F  P   
Cmic   2.94  0.099  1.23  0.310  11.6  <0.001   
Bacterial PLFAs   0.00  0.988  1.02  0.385  0.27  0.850   
Fungal PLFA   3.06  0.100  0.21  0.811  5.31  0.003   
Fungal‐to‐bacterial 
PLFA ratio 
4.81  0.045  0.62  0.553  9.51  <0.001   
Gram negative‐to‐gram 
positive bacteria ratio 






























































































































































































































































We analysed  the  impact of management of permanent grassland,  i.e.  fertilizer addition and 
herbicide  application  targeting  either  dicotyledons  or  monocotyledons,  on  soil  microbial 
community  structure  and  incorporation  of  labile  C  (glucose)  into  soil  microorganisms. 
Generally, microbial community composition changed with season as indicated by changes in 
the  fungal‐to‐bacterial  as  well  as  gram  negative‐to‐gram  positive  bacteria  ratio.  Soil 
communities rely on resource input from dead organic matter (leaf litter and roots; 'brown C') 













(Petersen  et  al.  2013).  N  fertilization  is  known  to  reduce  C  allocation  into  roots  and 
belowground (Marschner et al. 1996; Bazot et al. 2006), which again emphasis the dependency 
of microorganisms on root derived resources. In parallel also the AM fungi declined in fertilized 











been  suggested  to  favour  fungi  at  the  expense  of  bacteria  (Bardgett  and McAlister  1999; 
Grayston et al. 2001), but this is not universally the case (De Vries et al. 2007; 2013; Denef et 
al.,  2009).  In  our  study  the  fungal‐to‐bacterial  ratio  also  did  not  respond  to  fertilization. 
However,  the community  structure of microorganisms differed between  fertilized and non‐
















APE of PLFA concentrations  ratio,  the  latter exceeding one at  the  first  two  sampling dates, 
suggests  that  fungi  respond  in  a more  opportunistic way  to  increased  availability  of  easily 
available  C  resources  in  soil  using  pulses  of  resources  but  being  inferior  to  bacteria  in 
continuously  exploiting microbial  residues  formed by pulsed  resource  input.  Similar  to our 




Fungi are known  to comprise very different  functional groups with some specialized  in  fast 
exploitation of low molecular weight C compounds such as glucose (sugar fungi; Garrett 1951). 





Mortierella,  were  responsible  for  the  fast  incorporation  of  glucose  in  our  experiment. 
Unfortunately, the fungal PLFA marker 18:2ω6,9 does not allow separation of different groups 







during  the  experiment. As  sequestration of  labelled C  into  inert bacterial pools  is unlikely, 
glucose C used for respiration likely was replaced. Therefore, the results suggest that microbial 










pulse  labelling and glucose addition experiments on  the  incorporation of  labile C  into gram 
positive as compared to gram negative bacteria (Butler et al. 2003; Bird et al. 2011; Bahn et al. 
2013). 
With  fertilization  the  fungal‐to‐bacterial  13CPLFA  ratio  increased,  while  bacterial  13C 
incorporation remained at the same, suggesting that fungi efficiently competed with bacteria 







Differences  in  sward  composition  little  affected  microbial  community  structure  and  also 






varies  little  for  at  least  52  weeks.  Further,  the  fungal‐to‐bacterial  APE  ratio  of  PLFA 
concentrations exceeding one after two and six weeks indicate that early after glucose addition 
13C concentration in fungal PLFA is higher than in bacterial PLFAs, while later the opposite is the 
true.  This  suggests  that  in  relative  terms  initially  fungi  are more  efficient  in  capturing  low 
molecular weight C compounds entering the soil in pulses than bacteria. Further, the results 
suggest  that  microbial  residues  are  processed  predominantly  by  bacteria  not  by  fungi. 
Supporting  earlier  findings  the  results  indicate  that NPK  fertilization  negatively  affects  soil 
microorganisms  especially  bacteria. However,  fertilizer  addition  increased  the  efficiency  of 
fungi but not bacteria to capture glucose C. Differences in the composition of plant functional 
groups  in  swards  little  affected  microbial  community  structure  and  the  capture  of  low 
molecular  weight  C  resources  by  microorganisms  suggesting  that  incorporation  into 
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resources  for  soil  animal  food webs. We  used  13C  labelled  glucose  as model  C  compound 
representing root exudates to follow the incorporation of root derived C into the soil animal 
food web of  temperate grassland over a period of 52 weeks. We  investigated variations  in 
glucose C incorporation with fertilizer addition and sward composition, i.e. variations in plant 
functional  groups.  The  approach  allowed  differentiating  trophic  chains  based  on  primary 
decomposers  feeding  on  litter  and  phytophagous  species  feeding  on  roots  (i.e.,  not 
incorporating  glucose  C)  from  those  based  on  secondary  decomposers  feeding  on 
microorganisms  (thereby  assimilating  glucose  C).  Each  of  the  studied  soil  animal  species 
incorporated glucose C, indicating that the majority of grassland soil animal species relies on 
microorganisms  as  food  resources  with  microorganisms  being  fuelled  by  root  exudates. 


















the  arable  land  (Isselstein  et  al.  2005). Management  practices  of  arable  systems  including 





ecosystem  functioning  (Suding  et  al.  2005;  Harpole  and  Tilman  2007)  despite  arthropod 







Belowground  food‐webs  rely on C produced by plants. Aboveground C  resources enter  the 
belowground system either via root derived compounds synthesized from currently assimilated 
C by plants or via plant litter, i.e. dead plant residues. The importance of root derived resources 




















However, rather  than comprising distinct  trophic  levels species are  forming a gradient  from 
those  predominantly  feeding  on  litter  to  those  predominantly  feeding  on microorganisms 
(Scheu and Falca 2000; Eissfeller et al. 2013). Predators have been assumed to predominantly 





tool  for analysing  the  trophic  structure of  soil animal  communities  (Scheu and  Falca 2000; 
Tiunov 2007). Further, isotope tracers enriched in 13C and 15N allow following C and nitrogen 




























German Weather  Service).  Prior  to  the  experiment  the  site  was  used  for  cattle  grazing. 
Vegetation  is  classified  as  nutrient  poor  montane  mesic  Lolio‐Cynosuretum.  The  soil  is 
characterized as Haplic Cambisol. 
The  experiment was  set  up  in  2008  in  a  full  factorial  design  comprising  the  factors  sward 
composition (three levels differing in the proportion of monocotyledons and dicotyledons) and 













per  year while  the  combined  P  and  K  fertilizer was  applied  once  per  year,  resulting  in  an 
application  of  180–30–100  kg  N‐P‐K  ha−1  y−1  on  respective  plots.  Fertilizer  application 










taken after  two weeks  (June 2011), six weeks  (July 2011), 18 weeks  (October 2011) and 52 
weeks (May 2012). For each sample approximately 0.2 x 0.2 m of soil to a depth of 5 cm was 
taken with a spade. Grass shoots were cut and the arthropods were extracted using a modified 
heat extractor  (Kempson et al. 1963). Arthropods were  transferred  into collection vials and 
stored in 70% ethanol until species determination and 13C analysis. Control samples were taken 
the year before (2010) for analysing natural variations in stable isotope ratios.  
The most abundant species of oribatid mites  [Liebstadia  similis  (Michael),  Eupelops plicatus 
(C.L.  Koch)  and  Platynothrus  peltifer  (C.L.  Koch)],  gamasid  mites  [Pachylaelaps  laeuchlii 
(Schweizer)],  uropodid mites  [Uropoda  minima  (Kramer)]  and  collembolans  [Protaphorura 






Milan,  Italy)  and  a mass  spectrometer  (Delta  Plus,  Finnigan MAT  or Delta  V  Plus,  Thermo 
Electron; Bremen, Germany) coupled via an  interface (Conflo  III, Finnigan MAT or Conflo  IV, 















 , where  Rsample  and  RV‐PDB  are  the 
13C/12C ratios of the sample and V‐PDB (0.0111802), respectively. Concentration of glucose C in 
soil  animal  species  was  measured  as  shift  in  δ13C  signatures  calculated  as 
controllabelled CCC






excess  13C  in animal  species was  calculated as  APECC animalanimal 
13
, where Canimal  is  the 


































100 ,  where  13Clabelled  and  12Clabelled  are  the 
abundance of C isotopes in the labelled and 13Ccontrol and 12Ccontrol are the respective values in 


























Figure 1 Natural  variations  in  stable  isotope  signatures  (δ13C  and  δ15N)  of  plant  shoots  and  animal 
species.  P.ar:  Protaphorura  armata,  L.cy:  Lepidocyrtus  cyaneus,  L.la:  Lepidocyrtus  lanuginosus,  L.si: 



























































varied  between  species,  and  with  time  and  fertilizer  addition  (time  x  species  x  fertilizer 
interaction; F21,150 = 2.75, P = 0.0003). Generally, glucose C concentrations  in soil animals  in 
non‐fertilized  treatments  exceeded  those  in  fertilized  treatments  and  this  was  most 

















concentrations of  glucose C  in non‐fertilized  exceeded  that  in  fertilized  treatments  after 2 
weeks, but the differences diminished later in the experiment. In contrast, concentrations of 
glucose C  in P. peltifer at  the  first sampling dates was similar  in  fertilized and non‐fertilized 
treatments but significantly higher in non‐fertilized treatments at later sampling dates (Fig. 2). 



















         Time          Fertilizer       Time x Fertilizer 
Species     df  F  P    df  F  P    df  F  P 
L. lanuginosus    3,18  4.89  0.012    1,4  0.07  0.798    3,18  0.57  0.640 
L. cyaneus    3,12  1.87  0.189    1,6  0.16  0.708    3,12  0.37  0.775 
P. armata    3,24  2.13  0.129    1,8  0.97  0.354    3,24  0.17  0.902 
E. plicatus    3,18  3.35  0.049    1,6  2.08  0.200    3,18  0.04  0.741 
L. similis    3,24  1.60  0.216    1,8  9.60  0.015    3,24  0.17  0.914 
P. peltifer    3,24  0.55  0.652    1,8  8.98  0.017    3,24  0.59  0.629 
P. laucheii    3,18  3.16  0.050    1,6  2.88  0.141    3,18  0.82  0.500 






         Time          Fertilizer       Time x Fertilizer 
Species     df  F  P    df  F  P    df  F  P 
L. lanuginosus    3,18  67.87  < 0.001     1,4  4.29  0.084    3,18  3.41  0.101 
L. cyaneus    3,12  124.62  < 0.001     1,6  16.51  0.015    3,12  7.16  0.030 
P. armata    3,24  34.63  < 0.001     1,8  24.88  0.001    3,24  2.21  0.113 
E. plicatus    3,18  17.30  0.003    1,6  1.49  0.269    3,18  1.00  0.370 
L. similis    3,24  50.91  < 0.001     1,8  11.78  0.009    3,24  2.85  0.107 
P. peltifer    3,24  4.99  0.008    1,8  7.91  0.023    3,24  2.53  0.081 
P. laucheii    3,18  3.08  0.054    1,6  15.48  0.008    3,18  1.51  0.247 









         Time           Fertilizer       Time x Fertilizer 
Species     df  F  P     df  F  P    df  F  P 
L. lanuginosus    3,18  33.74  0.000    1,4  1.76  0.233    3,18  4.33  0.056 
L. cyaneus    3,12  19.40  0.002    1,6  0.20  0.679    3,12  0.28  0.725 
P. armata    3,24  27.97  < 0.001    1.8  0.32  0.588    3,24  1.93  0.165 
E. plicatus    3,18  8.83  0.002    1,6  1.70  0.240    3,18  0.41  0.707 
L. similis    3,24  59.32  < 0.001    1,8  5,51  0.047    3,24  0.66  0.515 
P. peltifer    3,24  14.98  0.002    1,8  8.15  0.021    3,24  17.89  0.001 
P. laucheii    3,18  77.49  < 0.001    1,6  0.06  0.820    3,18  2.41  0.101 















































































































































































































































































































C  into  the  belowground  systems. We  aimed  at  differentiating  species  feeding  as  primary 
decomposer  on  litter  or  as  phytophagous  species  feeding  on  roots  (i.e.,  not  incorporating 















had  intermediate positions with concentrations of glucose C  in the animals  increasing  in the 
order E. plicatus < L. similis < P. peltifer, suggesting that their association to the root exudate 
based channel increases in this order but that they also include litter based resources. Recent 
studies described E.  plicatus and P.  peltifer either as primary decomposers  (Eissfeller et al. 
















Investigating  the  incorporation  of  glucose  C  into  soil microorganisms  Lemanski  and  Scheu 








those  of  the  two  Lepidocyrtus  species,  but  the  incorporation  of  glucose  C  was  slower, 
presumably  reflecting  the  slower  life  cycle  and  stronger  sclerotization  of  oribatid mites  as 




food  rather  than on  fungi. This  is  in contrast  to  recent  studies  suggesting  that  in  forests P. 
peltifer mainly feeds on leaf litter and fungi (Pollierer et al. 2009, 2012; Eissfeller et al. 2013). 




arthropods  (Ruf  and  Beck  2005;  Klarner  et  al.  2013).  Uropodid  mites  are  assumed  to 














2012).  In  our  study,  incorporation  of  glucose  C  into  U.  minima  also  started  early  in  the 
experiment but then continued to  increase until week 18 suggesting that this species also  is 
closely  associated with  the  bacterial  channel,  presumably  via  feeding  on  bacterial  feeding 
nematodes. Association of both of the studied mesostigmatid mite species with the bacterial 









availability  of  microbial  biomass  as  food  rather  than  reduced  amount  of  glucose  C  in 
microorganisms. As suggested earlier, detritivorous soil animals may switch diet  if resources 
become  scarce  or  more  palatable  resources  become  available  (Scheu  and  Folger  2004; 
Endlweber et al. 2009). Lower concentrations of glucose C  in soil animals suggest  that  they 
switched towards incorporation of non‐labelled resources, presumably by feeding on roots, i.e. 
by switching from functioning as decomposers towards functioning as herbivores. Generally, 
reduced  incorporation  of  glucose  C  into  soil  animals  in  fertilized  treatments  suggests  that 










incorporation of  glucose C  in  fertilized  treatments  supporting our  conclusion  that  fertilizer 
addition  lessens the flux of microbial C  into the soil food web and  into higher trophic  levels. 
Overall,  the  results  indicate  that  via  favouring  root  feeding  fertilization  strengthens  the 
herbivore as compared to the decomposer channel. This resembles the aboveground system 





In contrast  to  the addition of  fertilizer, differences  in  sward composition did not affect  the 
incorporation  of  glucose  C  into  the  soil  animal  food web which  is  in  accordance with  our 
previous  study  showing  only minor  effects  of  sward  composition  on  the  structure  of  soil 
microbial  communities  and  their  incorporation  of  glucose  C  (Lemanski  and  Scheu  2014). 







resources with microorganisms  being  fuelled  by  root  exudates. However,  incorporation  of 
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on  soil  biota  and  the  C  flux  within  belowground  food  webs.  I  took  advantage  of  the 
GRASSMANN‐Experiment,  representing  a  gradient  in  agricultural  management  including 
fertilizer addition, cutting frequency and sward composition in a temperate grassland. Fertilizer 







react sensitively  to management  treatments.  In  the  first study  (chapter 2) Cmic decreased  in 
treatments cut once combined with fertilizer addition. However, in treatments with three cuts, 
Cmic  did  not  decline with  fertilizer  addition,  suggesting  that  cutting  frequency  lessens  the 
adverse effect of fertilizer input. The second study (chapter 3), conducted roughly a year later 
with repeated sampling, supports the negative effect of fertilizer on Cmic (cutting frequency was 







cover  the  demand  of  nutrients  in  non‐fertilized  treatments  plants more  heavily  invest  in 
mycorrhizal symbionts; likely associated with an increase in C allocation to roots and increased 























sampling  dates,  after  two  and  six weeks,  indicating  higher  13C  concentration  in  fungal  as 
compared  to bacterial PLFAs, while at  later sampling dates  the opposite was  the case. This 


















In  the  first  study  (chapter  2),  the  abundance  of  entomobryid  collembolllans  and  in  trend 
oribatid mites declined with fertilizer addition, which is supported by results of the third study 
(chapter 4), where biomass of the oribatid mites L. similis and P. peltifer were lower in fertilized 
treatments.  Interestingly,  most  of  these  animals  are  secondary  decomposers  relying  on 
microorganisms  as  food  resource  (Chahartaghi  et  al.  2005;  Schneider  and Maraun  2005; 
Maraun et al. 2011). The decline  in abundances of these groups therefore  likely was due to 






typically  live  as  generalist  predators  feeding  on  small  arthropods  (Bohac  1999).  As  the 
abundance of microarthropods was hardly affected by experimental treatments, variations in 








communities are  rather  insensitive  to variations  in grassland management practices, as  the 
majority of taxa did not respond to experimental treatments. Similarly, earlier studies reported 
inconsistent  responses of soil  invertebrates  to N  fertilization with  increases or decreases  in 
abundances typically being limited to certain taxa and most taxa being unresponsive (Bardgett 
and Cook 1998; Cole et al. 2006; Eisenhauer et al. 2013). Notably, the effect of management 









labelled  glucose,  simulating  root  exudates  via microorganisms.  Notably,  all  examined  soil 




Species  feeding  on  root  exudates  associated  microorganisms  have  high13C  incorporation, 
whereas species relying on litter or roots and associated mycorrhiza have low 13C incorporation. 
Furthermore,  the  particular  temporal  pattern  of  incorporation  of  glucose  C  into  fungi  and 




to  feed  directly  on  plant  material.  Those  distinct  incorporation  patterns  stress  the 
complementarity of microarthropod species in channelling C through soil food webs.  
Fertilization  reduced  concentrations  of  glucose  C  incorporation  in  most  microarthropods 
suggesting  that  fertilizer  addition  shifts  the  basis  of  the  decomposer  food  web  towards 
utilization of unlabelled resources, presumably roots, i.e. towards a herbivore system, thereby 
lessening  the  link  between  microorganisms  and  microbial  grazers  and  hampering  the 
propagation of microbial C  to higher  trophic  levels. Consistent with  these  findings previous 
studies suggested  that soil animals switch  to other diets when  resources become scarce or 
more palatable resources become available (Scheu and Folger 2004; Endlweber et al. 2009). 
Overall,  the  results  indicate  that  fertilization  strengthens  herbivores  feeding  on  roots  as 
compared to those animals feeding as secondary decomposer on microorganisms, which is in 
line with results of the first study (chapter 2). 














directly on plant material, either as herbivores or as  litter  feeders, benefited  from  fertilizer 
addition as it resulted in higher biomass and higher nutritional status of plants. Soil animals are 
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auf den Lippen hatten und so manchen Schabernack  im Kopf  (der meistens auch  in die Tat 
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The  study  design  was  developed  in  the  framework  of  the  ‘GRASSMANN’  (Grassland 
Management)  experiment,  which  forms  part  of  the  Cluster  of  Excellence  “Functional 
Biodiversity Research” (FBR). 
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